
ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, том 101, № 3, с. 336–348

336

ЦИРКУМПОЛЯРНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЧЕРЕПА ПЕСЦА (VULPES 
LAGOPUS, CARNIVORA, CANIDAE) С УТОЧНЕНИЕМ 

ТАКСОНОМИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ ОСТРОВНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ
© 2022 г.   О. Г. Нанова*

Научно-исследовательский Зоологический музей Московского государственного университета
имени М.В. Ломоносова, ул. Большая Никитская, 2, Москва, 125009 Россия

*e-mail: nanova@mail.ru
Поступила в редакцию 20.12.2020 г.

После доработки 17.02.2021 г.
Принята к публикации 22.02.2021 г.

Исследована циркумполярная изменчивость размера и формы краниума песца (V. lagopus L. 1758).
Представленные данные включают экземпляры с материковой части Северной Америки, Евразии
и большинство нативных островных популяций (о-в Гренландия, о-в Исландия, архипелаг Шпиц-
берген, о-в Св. Лаврентия, о-в Св. Матвея, о-ва Прибылова (о-в Сент-Пол, о-в Сент-Джордж), Ко-
мандорские о-ва (о-в Беринга, о-в Медный)), а также экземпляр интродуцированной популяции
о-ва Атка, Алеутские о-ва. Полученные результаты по структуре краниологической изменчивости
сопоставлены с ранее опубликованными данными по структуре генетической изменчивости песца.
Показано, что все материковые песцы, а также песцы о-ва Св. Лаврентия, о-ва Св. Матвея, о-ва Ис-
ландия, архипелага Шпицберген сходны по размеру и форме черепа. Песцы о-ва Гренландия досто-
верно мельче материковых песцов, но идентичны им по форме черепа. Наиболее сильно ото всех
остальных песцов по форме черепа отличаются песцы Командорских о-вов. С помощью анализа
MCLUST мы показали, что командорские песцы могут быть определены с высоким уровнем досто-
верности (p ≥ 0.95). Морфологическая специфичность командорских песцов согласуется с их генетиче-
ской обособленностью. Морфологическая специфичность песцов о-ва Гренландия и о-вов Прибы-
лова выражена сильнее, чем их генетическая обособленность. На основе полученных результатов
проведена таксономическая ревизия вида. Все материковые песцы, включая евразийскую и северо-
американскую материковые части ареала, а также песцы о-ва Св. Лаврентия, о-ва Св. Матвея, архи-
пелага Шпицберген, о-ва Исландия относятся к единому номинативному подвиду V. l. lagopus L. 1758.
Песцы о-ва Гренландия принадлежат отдельному мелкому подвиду материкового песца V. l. groen-
landicus Bechstein 1799. Песцы о-вов Прибылова V. l. pribilofensis Merriam 1903 также являются подви-
дами материкового песца. Популяция каждого из двух о-вов Прибылова – о-ва Сент-Пол и о-ва Сент-
Джордж – должна быть в дальнейшем выделена в отдельный подвид, учитывая уровень морфологи-
ческих различий между ними. Песцы Командорских о-вов могут рассматриваться как отдельный
вид V. beringensis Merriam 1902 с двумя подвидами V. b. semenovi Ognev 1931 (о-в Медный) и V. b. berin-
gensis Merriam 1902 (о-в Беринга), как ранее предложил Огнев (1931). Песцы о-ва Атка классифици-
руются как командорские песцы. Это свидетельствует о том, что на о-в Атка песцы были интроду-
цированы с Командорских о-вов. Учитывая снижение численности командорских песцов, эта ин-
формация важна для природоохранной деятельности и сохранения генофонда командорских
песцов.
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Песец (V. lagopus L. 1758) имеет циркумполяр-
ный ареал, населяет также арктические и субарк-
тические острова. Изоляция островных песцов
обусловлена отсутствием ледового покрова в ак-
ватории в зимний период.

Для песцов выделено большое число подвидов
на основании изучения внешних признаков (в ос-
новном окраса и размерных характеристик): но-

минативный V. l. lagopus L. 1758 (Сибирь), V. l. un-
gava Merriam 1903 (Квебек, Канада), V. l. innuitus
Merriam 1902 (Аляска, США), V. l. groenlandicus
Bechstein 1799 (о-в Гренландия), V. l. fuliginosus
Bechstein 1799 (о-в Исландия), V. l. spitzbergenensis
Barrett-Hamilton and Bonhote 1898 (архипелаг
Шпицберген), V. l. hallensis Merriam 1900 (о-в Холл,
о-в Св. Матвея), V. l. pribilofensis Merriam 1903

УДК 599.742.21-22:591.431.4
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(о-ва Прибылова: о-в Сент-Пол, о-в Сент-
Джордж), V. l. beringensis Merriam 1903 (о-в Берин-
га, Командорские о-ва), V. l. semenovi Ognev 1931
(о-в Медный, Командорские о-ва). Командор-
ские песцы были выделены Огневым (1931) в от-
дельный вид Alopex beringensis Merriam 1902 c дву-
мя подвидами c каждого острова соответственно.
Тем не менее степень морфологической обособ-
ленности командорских песцов на фоне общей
географической изменчивости песцов не изуче-
на. Кроме того, в девятнадцатом веке песцы были
интродуцированы на Алеутские о-ва (Bailey,
1993). В настоящий момент интродуцированные
популяции сохранились на нескольких островах
Алеутской гряды.

Молекулярно-генетические исследования (Dalen
et al., 2005; Geffen et al., 2007) показали, что гене-
тическая структура песца на ареале обусловлена
характером оледенения акваторий. Было показа-
но, что материковые песцы имеют слабовыра-
женную генетическую структуру на всем цир-
кумполярном ареале. Краниологические данные
говорят в пользу мономорфности песцов на мате-
риковой части ареала (Огнев, 1931; Цалкин, 1944;
Гептнер, Наумов, 1967; Пузаченко, Загребель-
ный, 2008; Vibe, 1967; Daitch, Guralnick, 2007).

Несмотря на большое количество морфологи-
ческих исследований песца, детально его цир-
кумполярная изменчивость изучена не была. Как
правило, исследовали либо только размерную из-
менчивость черепа (Vibe, 1967; Frafjord, 1993), ли-
бо выборки не включали все островные популя-
ции песцов (Daitch, Guralnick, 2007; Szuma, 2011),
либо авторы были сосредоточены на описании
особенностей отдельных тихоокеанских популя-
ций (Цалкин, 1944; Загребельный, Пузаченко,
2006; Нанова, 2008, 2009, 2010; Pengilly, 1981;
Nanova, Prôa, 2017; Nanova et al., 2017; Martin-Ser-
ra et al., 2019).

Задачей данной работы является исследовать
изменчивость размера и формы черепа песцов на
всем циркумполярном ареале, уделяя особое вни-
мание островным популяциям, и провести таксо-
номическую ревизию подвидовой структуры пес-
ца с учетом результатов данного исследования, а
также результатов предыдущих морфологических
и генетических исследований.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использован 31 промер черепа и ниж-
ней челюсти (рис. 1): кондилобазальная длина че-
репа (CBL), длина лицевой части (FL), длина
мозговой камеры (BL), длина верхнего зубного
ряда с клыком (TOOL), длина верхнего ряда ма-
лых премоляров (PRML), длина верхнего ряда
моляров с хищным зубом (MOLL), длина ростру-
ма – расстояние до подглазничного отверстия

(ROSTL), скуловая ширина (ZYGW), ширина
мозговой коробки (BRCW), расстояние между за-
глазничными отростками (SORW), ширина ро-
струма на уровне клыков (ROW), мастоидная
ширина (MASTW), расстояние между слуховыми
барабанами (BULLW), расстояние между мыщел-
ками (CONDW), длина слухового барабана (BULL),
высота мозговой коробки в основании саггиталь-
ного гребня (без слухового барабана) (BRCH),
высота черепа в области глазниц (FAH), высота
скуловой дуги (ZYGH), высота рострума на уров-
не второго предкоренного зуба (ROH), заглаз-
ничная ширина (PORW), длина нижней челюсти
(MANL), длина нижнего зубного ряда с клыком
(TOOL2), длина нижнего ряда премоляров
(PrmL2), длина нижнего ряда моляров (MolL2),
длина проксимального отростка нижней челюсти
(RAML), высота проксимального отростка ниж-
ней челюсти (MANH1), высота венечного отрост-
ка нижней челюсти (MANH2), расстояние от ан-
гулярного отростка нижней челюсти до сочленов-
ного (MANH3), высота нижней челюсти на
уровне первого моляра (MANH4).

Черепа измеряли электронным штангенцир-
кулем Sylvac. Измеряли только черепа взрослых
животных. Возраст определяли, основываясь на
степени стертости зубов и облитерации швов
(Цалкин, 1944; Загребельный, 2000). Пол живот-
ных принимали по этикеточным данным. Ранее с
помощью краниометрических исследований бы-
ло показано, что половые различия черепа у пес-
цов (Нанова, 2009, 2010) сводятся к размерным
(самцы немного крупнее самок), при этом вариа-
бельность самцов и самок одинакова. В задачи
данной работы не входил анализ половых разли-
чий, поэтому при анализе данных мы объединяли
самцов и самок.

Всего измерили 326 черепов из следующих ло-
калитетов (рис. 2):

– Евразия, материковая часть: 1 – п-ов Чукот-
ка, 39 экз. (20 самцов, 19 самок); 2 – о-в Диксон,
40 экз. (20 самцов, 20 самок); 3 – Архангельская
обл. (20 самцов, 19 самок), 39 экз.; 4 – Северная
Европа, материк (Норвегия), 2 экз. (1 самец,
1 самка);

– Северная Америка, материковая часть: 5 –
Баффинова Земля, Канада, 19 экз. (6 самцов,
13 самок); 6 – Провинция Ньюфаундленд и Лаб-
радор, Канада, 10 экз. (4 самца, 1 самка, 5 пол не
определен); 7 – мыс Пойнт Барроу, Аляска,
США, 17 экз. (9 самцов, 8 самок); 8 – Андреевская
одиночка, Аляска, США, 5 экз. (5 пол не опреде-
лен); 9 – Северо-Западные территории, Канада,
7 экз. (2 самца, 2 самки, 3 пол не определен);

– 10 – о-в Св. Лаврентия, Аляска, США, 12 экз.
(7 самцов, 5 самок);

– 11 – о-в Гренландия, Дания, 25 экз. (10 сам-
цов, 4 самки, 11 пол не определен);
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Рис. 1. Схема промеров.
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– 12 – архипелаг Шпицберген, Норвегия,
2 экз. (пол не определен);

– 13 – о-в Исландия, 2 экз. (пол не определен);
– о-ва Прибылова: 14 – о-в Сент-Пол, 20 экз.

(5 самцов, 6 самок, 9 пол не определен); 15 –
о-в Сент-Джордж, 5 экз. (2 самца, 1 самка, 2 пол
не определен);

– 16 – о-в Св. Матвея, Аляска, США, 1 экз.
(самка);

– 17 – о-в Атка, Алеутские о-ва, 1 экз. (пол не
определен);

– Командорские о-ва: 18 – о-в Беринга, 40 экз.
(20 самцов, 20 самок); 19 – о-в Медный, 40 экз.
(20 самцов, 20 самок).

Исследованные черепа хранятся в коллекциях
следующих музеев: Зоологический музей МГУ,
Москва, РФ; Зоологический Институт РАН, Санкт-
Петербург, РФ; Смитсоновский музей Естествен-
ной Истории, Вашингтон, США; Американский
музей естественной истории, Нью-Йорк, США;
Музей естествознания, Берлин, Германия.

В качестве переменной, характеризующей раз-
мер животного, выбрана кондилобазальная длина
черепа CBL, т.к. длина черепа хорошо коррелиру-
ет с размерными характеристиками тела живот-
ного (такими как линейные размеры тела, масса
тела, Gould, 1966; Emerson, Bramble, 1993; Fitch,
2000). Выборки сравнили между собой по значе-
нию CBL с мощью t-теста Стьюдента (тест прово-
дили только для выборок с количеством экзем-
пляров не менее 5).

Далее промеры были логарифмированы для
линеаризации аллометрического эффекта (Hux-
ley, 1932; Pimentel, 1979; Reyment, 1991; Klingen-
berg, 1996) и сопоставимости изменчивости раз-
ных выборок (Wayne et al., 1986). Для удаления
изометрического размера из данных все промеры
делили на центроидный размер соответствующе-
го экземпляра (Нанова, 2008). Статистический
анализ проводили на двух типах данных: лога-
рифмированные данные и данные с корректиро-
ванной изометрической изменчивостью.

Для оценки того, насколько хорошо могут
быть идентифицированы особи исследуемых по-
пуляций без использования информации о гео-
графическом происхождении экземпляров, про-
веден анализ MCLUST. Этот анализ основан на
общей линейной модели, где данные рассматри-
ваются как смесь многомерно-нормальных рас-
пределений, каждое из которых имеет свою кова-
риационную структуру (Лебедев, Лисовский,
2008; Banfield, Raftery, 1993; Fraley, Raftery, 1998,
1999, 2002, 2002а; Nanova, 2014). В отличие от дис-
криминантного анализа в MCLUST не требуются
сведения о групповой принадлежности экзем-
пляра, а по структуре данных оценивается число
кластеров и их состав. Таким образом, анализ
MCLUST позволяет работать с материалами, ко-
гда видовая принадлежность экземпляра неиз-
вестна. Для выбора оптимальной модели, описы-
вающей структуру данных, используется Байесов
информационный критерий (BIC). MCLUST
оценивает вероятность отнесения каждого экзем-
пляра к выделенным им кластерам. Экземпляр
считался достоверно идентифицированным, если
вероятность его отнесения к одному из кластеров
была равна или выше 0.95 (p ≥ 0.95). Неопреде-
ленность классификации каждого экземпляра
рассчитывалась как единица минус максималь-
ная вероятность отнесения его к одному из кла-
стеров. Общая неопределенность классификации
равна сумме неопределенностей всех экземпля-
ров, деленная на число экземпляров в выборке.
MCLUST провели для двух типов данных, ис-
пользуемых в данном исследовании – логариф-
мированных и корректированных на центроид-
ный размер экземпляра.

Для выявления того, каким образом структу-
рирована изменчивость в исследуемых данных,

Рис. 2. Карта локалитетов, включенных в работу.
Обозначения локалитетов: 1 – п-ов Чукотка; 2 – о-в
Диксон; 3 – Архангельская область; 4 – Северная Ев-
ропа, материк; 5 – Баффинова Земля; 6 – Провинция
Ньюфаундленд и Лабрадор; 7 – мыс Пойнт Барроу;
8 – Андреевская одиночка; 9 – Северо-Западные тер-
ритории; 10 – о-в Св. Лаврентия; 11 – о-в Гренлан-
дия; 12 – архипелаг Шпицберген; 13 – о-в Исландия;
14 – о-в Сент-Пол, о-ва Прибылова; 15 – о-в Сент-
Джордж, о-ва Прибылова; 16 – о-в Св. Матвея; 17 –
о-в Атка, Алеутские о-ва; 18 – о-в Беринга, Коман-
дорские о-ва; 19 – о-в Медный, Командорские о-ва.
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проводили анализ главных компонент. Для оцен-
ки морфологических дистанций рассчитывали
квадратичные дистанции Махаланобиса между
центроидами географических выборок (рассчи-
тывали только для выборок с количеством экзем-
пляров не менее 5). Для визуализации дистанций
между центроидами выборок использовали кла-
стерный анализ, метод UPGMA, на матрице
квадратичных дистанций Махаланобиса. Анализ
главных компонент, расчет дистанций Махалан-
обиса и кластерный анализ провели на двух типах
данных – логарифмированных и корректирован-
ных на центроидный размер экземпляра.

Для оценки степени согласованности кранио-
логической и генетической изменчивости с по-
мощью теста Мантеля сравнили матрицы морфо-
метрических и генетических дистанция между
популяциями. В качестве морфометрических ди-
станций использовали квадратичные дистанции
Махаланобиса, рассчитанные на логарифмиро-
ванных данных. Генетические дистанции взяли
из работы Geffen et al., 2007. Использовали сред-
ние попарные дистанции (DA) и дистанции ϕST,
рассчитанные на контрольном регионе mtDNA.
Для сопоставления выбрали 10 локалитетов сбора
черепов и генетических проб, наиболее близких
друг другу географически в данном исследовании
и исследовании Geffen et al. (2007) соответствен-
но. В анализ вошли следующие выборки: п-ов Чу-
котка, о-в Диксон, Архангельская обл., Баффи-
нова Земля, мыс Пойнт Барроу, о-в Гренландия,
о-в Сент-Пол, о-в Сент-Джордж, о-в Беринга,
о-в Медный. Поскольку в статье Geffen et al.
(2007) приведены отдельные генетические ди-
станции для разных частей Гренландии (восточ-
ная, южная, западная и северная), мы рассчитали
среднее значение этих дистанций для Гренлан-
дии в целом.

Все расчеты были проведены в программах
Statistica 12, Past 4.03 и программной среде R 4.0.3,
пакет MCLUST 5.4.7.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сравнение длин черепа

Средние значения кондилобазальной длины
черепа CBL для каждой популяции приведены в
табл. 1. Все материковые популяции (п-ов Чукот-
ка, о-в Диксон, Архангельская обл., Баффинова
Земля, Провинция Ньюфаундленд и Лабрадор,
мыс Пойнт Барроу, Андреевская одиночка, Севе-
ро-Западные территории) не различаются между
собой по значению CBL на уровне значимости
p = 0.01. Песцы о-ва Св. Лаврентия не отличаются
по значению CBL от материковых песцов (p >
> 0.01). Значения CBL песцов архипелага Шпиц-
берген, о-ва Исландия, о-ва Св. Матвея близки к
значениям CBL материковых песцов, однако мы

не смогли протестировать достоверность этого
сходства ввиду малого объема выборок из этих
островных локалитетов. Значения CBL песцов
Гренландии достоверно меньше CBL материко-
вых песцов (p < 0.01). Песцы Командорских о-вов
и о-вов Прибылова имеют достоверно большие
значения CBL (p < 0.01) по сравнению с матери-
ковыми песцами. При этом между собой эти четыре
тихоокеанские островные популяции (о-в Беринга,
о-в Медный, о-в Сент-Пол, о-в Сент-Джордж)
не различаются (p > 0.01) по значениям CBL. Зна-
чение CBL песца о-ва Атка близко к значениям CBL
крупных Тихоокеанских популяций (Командор-
ские о-ва, о-ва Прибылова).

Анализ MCLUST

Логарифмированные данные
MCLUST выявил в структуре данных два кла-

стера. Значение BIC равно 32980.6, суммарная
неопределенность классификации равна 0.625. К
первому кластеру относятся все экземпляры с
Командорских о-вов (о-в Беринга, о-в Медный,
всего 80 экз.) и 1 экз. с о-ва Атка, ко второму кла-
стеру относятся все экземпляры с остального аре-
ала песца (выборки 1–16, всего 245 экз.). В пер-
вом кластере 78 экз., т.е. 96.3% экземпляров от
общего состава кластера относятся к данному
кластеру с вероятностью p ≥ 0.95. Во втором кла-
стере 244 экз., т.е. 99.6% экземпляров от общего
состава кластера относятся к данному кластеру с
вероятностью p ≥ 0.95.

Корректированные на изометрический размер
данные

MCLUST выявил в структуре данных два кла-
стера. Значение BIC равно 93293.7, суммарная не-
определенность классификации равна 1.173. К пер-
вому кластеру относятся все экземпляры с Ко-
мандорских о-вов (о-в Беринга, о-в Медный) и
экземпляр с о-ва Атка, ко второму кластеру отно-
сятся все экземпляры с остального ареала песца
(выборки 1–16). В первом кластере 78 экз., т.е.
96.3% экземпляров от общего состава кластера
относятся к данному кластеру с вероятностью
p ≥ 0.95. Во втором кластере 242 экз., т.е. 98.8%
экземпляров от общего состава кластера относят-
ся к данному кластеру с вероятностью p ≥ 0.95.

Анализ главных компонент

Логарифмированные данные
90% общей изменчивости приходится на первые

14 осей главных компонент из 31-й. На первую
главную компоненту (PC1) приходится 54.60%
общей изменчивости, на вторую главную компо-
ненту (PC2) – 9.49%, на третью главную компо-
ненту (PC3) – 4.67%.
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Выборки материковых песцов, собранных в
Евразии и Северной Америке, а также выборка
песцов о-ва Св. Лаврентия полностью перекры-
ваются между собой в пространстве первых двух
главных компонент (рис. 3). Экземпляры, со-
бранные на архипелаге Шпицберген, о-ве Ислан-
дия и о-ве Св. Матвея, также попадают в распре-
деление материковых песцов в пространстве
первых двух главных компонент. Песцы из Грен-
ландии отличаются от материковой группы пес-
цов по PC1, берущей на себя в основном размер-
ную изменчивость. Все материковые песцы и
песцы Командорских о-вов образуют две боль-
шие группы, расходящиеся по PC1 и PC2. Песцы
о-ва Сент-Пол (о-ва Прибылова) частично пере-
крываются и с материковыми, и с командорски-
ми песцами в плоскости двух первых главных
компонент. Песцы о-ва Сент-Джордж (о-ва При-
былова) перекрываются с командорскими песца-
ми и песцами о-ва Сент-Пол.

Корректированные на изометрический размер
данные

90% общей изменчивости приходится на первые
20 осей главных компонент из 31-й. На первую
главную компоненту (PC1) приходится 24.17%
общей изменчивости, на вторую главную компо-
ненту (PC2) – 9.51%, на третью главную компо-
ненту (PC3) – 7.24%.

Все материковые выборки песца Евразии и
Северной Америки перекрываются между собой
в пространстве первых двух главных компонент и
представляют собой единую группу (рис. 4). В рас-
пределение экземпляров этой материковой груп-
пы попадают также песцы архипелага Шпицбер-
ген, о-ва Исландия и о-ва Св. Матвея. После уда-
ления размерной изменчивости из данных песцы
о-ва Гренландия также полностью перекрывают-
ся с материковыми песцами в пространстве PC1–
PC2. После удаления размерной изменчивости
песцы Командорских о-вов по-прежнему пред-
ставляют собой отдельную группу, отличающую-
ся от группы материковых песцов по PC1 и PC2.
Песцы о-вов Прибылова после корректировки
изометрической изменчивости занимают область
между командорскими и материковыми песцами,
частично перекрываясь с материковыми песцами.

Анализ межгрупповых дистанций

Логарифмированные данные
Дерево, построенное на основе квадратичных

дистанций Махаланобиса между центроидами от-
дельных выборок, приведено на рис. 5. Все мате-
риковые песцы объединены в один кластер. В этот
же кластер входят песцы о-ва Св. Лаврентий и
о-ва Гренландия. Все эти выборки равноудалены

Таблица 1. Значения кондилобазальной длины черепа CBL песцов для исследуемых локалитетов

Примечания. N – число экземпляров, Mean – среднее значение, Min – минимальное значение, Max – максимальное значе-
ние, Std. Dev. – среднеквадратичное отклонение.

Локалитет Код локалитета N Mean Min Max Std. Dev.

п-ов Чукотка 1 39 121.51 110.00 130.00 4.60
о-в Диксон 2 40 121.35 113.00 129.00 4.22
Архангельская обл. 3 39 122.10 114.00 130.00 4.15
Северная Европа, материк 4 2 122.65 121.43 123.87 1.73
Баффинова Земля 5 19 120.16 113.59 125.59 4.18
Провинция Ньюфаундленд и Лабрадор 6 10 123.26 118.93 127.69 2.46
мыс Пойнт Барроу 7 17 122.94 117.93 127.14 3.04
Андреевская одиночка 8 5 120.17 118.02 123.23 2.00
Северо-Западные территории 9 7 119.33 109.39 126.64 5.23
о-в Св. Лаврентия 10 12 122.63 116.43 130.12 4.36
о-в Гренландия 11 25 113.06 105.31 123.07 4.28
архипелаг Шпицберген 12 2 121.52 116.70 126.34 6.82
о-в Исландия 13 2 119.75 117.50 121.99 3.17
о-в Сент-Пол, о-ва Прибылова 14 20 127.77 117.97 135.93 4.97
о-в Сент-Джордж, о-ва Прибылова 15 5 125.28 121.51 129.67 3.32
о-в Св. Матвея 16 1 119.55 – – –
о-в Атка, Алеутские о-ва 17 1 132.40 – – –
о-в Беринга, Командорские о-ва 18 40 128.53 114.00 138.00 5.14
о-в Медный, Командорские о-ва 19 40 126.53 117.58 137.00 4.91
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друг от друга, и дистанции между ними составляют
6.42–25.10. Отдельный кластер, хорошо обособ-
ленный от материковых песцов, составляют песцы
о-вов Прибылова (о-в Сент-Пол и о-в Сент-
Джордж). Дистанции между песцами о-ва Сент-
Пол и материковыми песцами составляют 18.6–
29.62. Дистанции между песцами о-ва Сент-
Джордж и материковыми песцами составляют
43.97–77.67. Стоит отметить, что песцы с двух
о-вов Прибылова достаточно сильно удалены
друг от друга (квадратичная дистанция Махалан-
обиса между о-вом Сент-Пол и о-вом Сент-
Джордж составляет 27.23), значительно больше,
чем две популяции командорских песцов удале-
ны друг от друга и значительно больше, чем грен-
ландские песцы удалены от материковых песцов.
Песцы Командорских о-вов (о-в Беринга и о-в Мед-
ный) представляют собой отдельный, наиболее
удаленный ото всех остальных выборок песцов
кластер. Дистанции между выборками материко-
вых песцов и командорскими песцами составля-
ют 36.02–59.44, при этом распределение дистан-
ций одинаково для о-ва Беринга и о-ва Медный.
Дистанция между песцами о-ва Беринга и о-ва
Медный существенно меньше и составляет 14.99.

Дистанции между командорскими песцами и
песцами о-ва Сент-Пол составляют 33.64–38.38.
Дистанции между командорскими песцами и пес-
цами о-ва Сент-Джордж составляют 59.18–62.77.

Корректированные на изометрический размер
данные

Дерево, построенное на основе квадратичных
дистанций Махаланобиса между отдельными вы-
борками на корректированных данных, приведено
на рис. 6. Все материковые (включая о-в Св. Лав-
рентия и о-в Гренландия) песцы объединены в
один кластер. Дистанции между этими выборка-
ми составляют 6.28–30.22. После удаления изо-
метрической изменчивости из данных о-в Сент-
Пол слабее отличается от материковых песцов,
тем не менее представляет собой внешнюю ветвь
по отношению к материковой популяции. Ди-
станции между песцами о-ва Сент-Пол и матери-
ковыми песцами составляют 17.85–33.72. После
удаления изометрической изменчивости из дан-
ных о-в Сент-Джордж, напротив, сильнее отли-
чается от материковых песцов. Дистанции между
песцами о-ва Сент-Джордж и материковыми пес-
цами составляют 54.55–81.57. О-ва Прибылова не
представляют собой единого кластера, дистанция

Рис. 3. Распределение экземпляров в пространстве первых двух главных компонент (PC1–PC2) для логарифмирован-
ных признаков. Номера локалитетов такие же как на рис. 2.
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Рис. 4. Распределение экземпляров в пространстве первых двух главных компонент (PC1–PC2) для корректирован-
ных на изометрический размер признаков. Номера локалитетов такие же как на рис. 2.
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Рис. 5. Кластерный анализ, метод UPGMA, для логарифмированных признаков.
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между о-вами Сент-Пол и Сент-Джордж состав-
ляет 33.66. Песцы Командорских о-вов представ-
ляют собой единый кластер, хорошо обособлен-
ный как от материковых песцов, так и от песцов
о-вов Прибылова. Дистанция между песцами
о-ва Беринга и о-ва Медный – 14.56. Дистанции
между выборками материковых и командорских
песцов составляют 37.29–52.28. Дистанции между
командорскими песцами и песцами о-ва Сент-
Пол – 27.92–34.98. Дистанции между командор-
скими песцами и песцами о-ва Сент-Джордж –
60.50–63.72.

Сравнение матриц морфологических
и генетических дистанций

Тест Мантеля показал отсутствие достоверной
корреляции между матрицами морфологических
и генетических дистанций. Так, коэффициент
корреляции между матрицей квадратичных ди-
станций Махаланобиса и матрицей попарных ди-
станций (DA) R = 0.33, уровень значимости p =
= 0.078. Коэффициент корреляции между матри-
цей квадратичных дистанций Махаланобиса и
матрицей ϕST дистанций R = 0.31, уровень значи-
мости p = 0.051.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты анализа краниологической измен-

чивости песца показали, что все материковые
песцы Северной Америки и Евразии, а также пес-
цы о-ва Св. Лаврентия, о-ва Св. Матвея, архипе-
лага Шпицберген, о-ва Исландия имеют сходные
размеры и форму черепа. По форме черепа песцы
о-ва Гренландия идентичны с материковыми

песцами, однако мельче их. Песцы Командор-
ских о-вов и о-вов Прибылова значительно круп-
нее материковых песцов. При этом между собой
животные этих четырех тихоокеанских популя-
ций не различаются по размерам черепа, но хоро-
шо различаются по его форме. Наиболее специ-
фичны и удалены ото всех остальных популяций
песцов по форме черепа песцы Командорских о-вов
(о-в Беринга и о-в Медный). Песцы Командор-
ских о-вов настолько специфичны по форме че-
репа, что несмотря на сходные с прибыловскими
песцами размеры (а размерная изменчивость ча-
сто вносит наибольший вклад в изменчивость
между группами), классифицируются как отдель-
ная группа. Этот факт мы продемонстрировали с
помощью анализа MCLUST, часто использующе-
гося для установления границ между близкими
видами (Cordeiro-Estrela et al., 2008; Nanova, 2014).
При этом командорские песцы определяются по
черепу относительно материковых песцов с высо-
кой вероятностью, характерной для видового
уровня изменчивости. Череп песца с о-ва Атка
однозначно классифицируется как принадлежа-
щий командорским песцам.

Настолько полно, как в данном исследовании,
изменчивость черепа песца, особенно его формы,
ранее не исследовалась. Сравнивая результаты
нашей работы с результатами предыдущих работ,
выполненных на разных частях ареала, можно
прийти к выводу, что они в основном хорошо со-
гласуются между собой. Наиболее подробно изу-
чалась размерная изменчивость песцов. Большие
размеры тихоокеанских популяций песцов – пес-
цов Командорских о-вов и о-вов Прибылова –
были отмечены многократно (Цалкин, 1944; Ог-
нев, 1931; Гептнер, Наумов, 1967; Vibe, 1967).

Рис. 6. Кластерный анализ, метод UPGMA, для корректированных на изометрический размер признаков.
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Мелкие размеры песцов о-ва Гренландия также
ранее были отмечены некоторыми авторами
(Vibe, 1967; Frafjord, 1993). Наши данные подтвер-
дили эти размерные различия. Предположение о
том, что песцы с ближайших к о-ву Гренландия
островов (например, о-ва Ellesmer) близки мор-
фологически к гренландским песцам, на наших
данных не подтвердилось. Обсуждаемые некото-
рыми авторами размерные различия между раз-
ными материковыми песцами (Frafjord, 1993)
скорее всего отражают годичные флуктуации или
особенности выборок.

Изменчивость формы черепа песцов исследо-
валась не так интенсивно. Подробно изучены
различия между командорскими и материковыми
песцами (Цалкин, 1944; Загребельный, Пузачен-
ко, 2006; Пузаченко, Загребельный, 2008; Нано-
ва, 2008, 2009, 2010; Nanova, Prôa, 2017; Nanova
et al., 2017; Martin-Serra et al., 2019). Наиболее
сильно особенности формы черепа выражены у
песца о-ва Медный, у этих песцов по сравнению
с материковыми песцами укорочен рострум, бо-
лее широко расставлены зубные ряды, характер-
ны очень крупные зубы и широко расставленные
скуловые дуги. В работе Pengilly (1981) показано,
что прибыловские песцы значительно более
крупные и одновременно более мелкозубые по
сравнению с материковыми песцами. Мелкозу-
бость песцов с о-ва Сент-Пол позже была под-
тверждена в работе Daitch, Guralnick, 2007. Pengil-
ly (1981) также показал, что песцы с о-ва Св. Мат-
вея не отличаются от материковых песцов по
характеристикам черепа, что мы подтвердили в
нашей работе.

В работе Daitch, Guralnick (2007) исследована
изменчивость формы первого верхнего моляра с
помощью методов геометрической морфомет-
рии. Авторы показали низкий уровень изменчи-
вости формы этого зуба на материке. При этом
песцы о-ва Беринга и о-ва Сент-Пол наиболее
сильно отличались по форме зуба от материковых
песцов и друг от друга (о-в Медный и о-в Сент-
Джордж не были включены в их анализ). Иссле-
дование полиморфизма дентальных признаков
(Szuma, 2011; Gimranov, 2021) показало высокую
специфичность песцов Командорских о-вов по
сравнению с материковыми песцами. Однако в
исследовании Szuma (2011) песцы о-ва Беринга и
о-ва Медный при анализе были объединены в од-
ну выборку, что, учитывая большие морфологи-
ческие различия песцов этих двух островов, де-
лать не следует. В работе Gimranov (2021) автор
показал, что песцы о-ва Медный наиболее силь-
но отличаются от материковых песцов, при этом
качественные признаки зубов имеют смесь арха-
ичных и продвинутых черт. По мнению автора
найденные различия свидетельствуют о долгой
истории изоляции командорских популяций
песцов.

Отсутствие географической изменчивости че-
репа песца на материковой части ареала согласу-
ется с отсутствием выраженной циркумполярной
генетической структуры у песцов (Dalen et al.,
2005; Geffen et al., 2007). Материковый песец яв-
ляется широко мигрирующим видом. Песцы мо-
гут проходить тысячи километров, мигрируя из
Евразии в Северную Америку и обратно (Сдобни-
ков, 1940; Гептнер, Наумов, 1967; Fuglei, Tarooux,
2019). Основным фактором для миграции являет-
ся наличие ледового покрова в зимнее время.
Острова, расположенные в оледеневающей части
океанов, доступны для материковых песцов (Dalen
et al., 2005; Geffen et al., 2007). Песцы архипелага
Шпицберген, о-ва Св. Лаврентия, о-ва Св. Мат-
вея не являются изолированными популяциями,
т.к. эти острова лежат в областях зимнего оледе-
нения поверхности моря и населены материко-
выми песцами. Песцы о-ва Исландия очень близ-
ки генетически и по размеру и по форме черепа к
материковым песцам. Песцы о-ва Гренландия
близки генетически и морфологически к матери-
ковым песцам, при этом генетические дистанции
между гренландскими и материковыми песцами
несколько больше, чем между разными локалите-
тами материковых песцов. По форме черепа пес-
цы Гренландии не отличаются от материковых
песцов, но достоверно мельче их. Песцы Коман-
дорских о-вов наиболее удалены ото всех осталь-
ных песцов генетически (разница в генетических
дистанциях между материком и Командорскими
о-вами в 10 раз больше, чем между разными мате-
риковыми локалитетами). Это хорошо согласует-
ся с морфологической спецификой командор-
ских песцов. Песцы о-вов Прибылова значитель-
но ближе генетически к материковым песцам
(разница в генетических дистанциях между мате-
риком и о-вами Прибылова в 2 раза больше, чем
между разными материковыми локалитетами).
При этом песцы о-ва Сент-Джордж более удале-
ны генетически от материковых песцов, чем пес-
цы о-ва Сент-Пол. Можно сказать, что морфоло-
гическая специфика прибыловских песцов выра-
жена сильнее, чем генетическая. Генетически
песцы о-вов Прибылова удалены от песцов Ко-
мандорских о-вов так же, как и все материковые
песцы.

Отсутствие генетической структурированно-
сти и структурированности морфологической из-
менчивости на материке, несоответствие между
генетической и морфологической удаленностью
песцов о-вов Прибылова и песцов о-ва Гренлан-
дия обусловили полученный нами результат по
низкому уровню корреляции между генетической
и краниологической изменчивостью у песцов на
циркумполярном ареале.

Проведенное нами исследование позволило
сделать следующие таксономические выводы.
Все материковые песцы, включая евразийскую и
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североамериканскую материковые части ареала,
а также включая о-в Св. Лаврентия, о-в Св. Мат-
вея, архипелаг Шпицберген, о-в Исландия, отно-
сятся к единому подвиду V. l. lagopus L. 1758. Млад-
шими синонимами для этого названия являются
V. l. ungava, V. l. innuitus, V. l. fuliginosus, V. l. spitzber-
genensis, V. l. hallensis. Песцы о-ва Гренландия
являются отдельным мелким подвидом песца
V. l. groenlandicus. Песцы о-вов Прибылова V. l. pribi-
lofensis Merriam 1903 также являются подвидами
материкового песца, при этом популяция каждо-
го из двух островов – о-ва Сент-Пол и о-ва Сент-
Джордж – в дальнейшем должна быть выделена в
отдельный подвид. Структура морфологической
изменчивости песцов о-вов Прибылова – разброс
индивидуальной изменчивости, половой димор-
физм, особенности формы черепа, влияние сни-
жения численности на особенности черепа –
нуждается в дальнейшем подробном изучении на
большем материале.

Песцы Командорских о-вов имеют глубокие
генетические и морфологические отличия от
остальных песцов и поэтому могут рассматри-
ваться как отдельный вид V. beringensis Merriam
1902 с двумя подвидами V. b. semenovi Ognev 1931
(о-в Медный) и V. b. beringensis Merriam 1902 (о-в Бе-
ринга), как ранее было предложено Огневым
(1931). Данный вывод также подтверждается тем,
что уровень краниологических различий между
командорскими и материковыми песцами соот-
ветствует межвидовому уровню изменчивости
близких видов лис рода Vulpes и лисоподобных
хищников рода Urocyon (Нанова, 2021).

Песцы о-ва Атка наиболее вероятно были ин-
тродуцированы с Командорских о-вов. Анализ
большего числа экземпляров этой популяции
позволит точно установить, с какого именно из
двух островов была взята предковая популяция.
Ранее с помощью генетических методов для дру-
гого острова из Алеутской гряды – Shemya Island
(White, Spraker, 2009) – было подтверждено род-
ство с командорскими популяциями песца. Вы-
явление происхождения интродуцированных
популяций песцов Алеутских о-вов – важная
природоохранная задача, учитывая то, что числен-
ность песцов Командорских о-вов (Загребель-
ный, 2000; Goltsman et al., 1996, 2005; Shienok et al.,
2017), особенно на о-ве Медный, и песцов о-вов
Прибылова (White, 2017) значительно сократи-
лась. Кроме того, детальное сравнительное ис-
следование формы черепа интродуцированных и
нативных популяций песцов поможет понять
особенности эволюции краниума на начальных
этапах заселения островов.

Структура ареала песца и его изменчивость яв-
ляются хорошей моделью для проверки остров-
ного правила (“island rule”; Lomolino, 1985). Ост-
ровное правило объясняет закономерности изме-

нения размеров животных на островах. Есть
работы, связывающие тенденцию к увеличению
или уменьшению размеров тела на островах,
с изначальным размерным классом вида либо
его таксономической принадлежностью (Foster,
1964; Lomolino, 1985; Adler, Levins, 1994). Пример
песца наглядно демонстрирует, что в разных эко-
логических условиях вид может реализовать раз-
ные стратегии – в одних случаях уменьшаться, в
других случаях увеличиваться. Например, песцы
тихоокеанских популяций Командорских о-вов и
о-вов Прибылова, сформировавшиеся в условиях
отсутствия грызунов и более мягкого климата (по
сравнению с климатом основного ареала песца),
увеличились в размере. Песцы о-ва Гренландия,
напротив, уменьшились в размере, что может
быть связано с крайней ограниченностью кормо-
вых ресурсов здесь, т.к. основную площадь остро-
ва занимает ледник.
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CIRCUMPOLAR SKULL VARIATIONS IN THE ARCTIC FOX
(VULPES LAGOPUS, CARNIVORA, CANIDAE), WITH A CLARIFIED 

TAXONOMY OF INSULAR POPULATIONS

O. G. Nanova*
Zoological Museum, Lomonosov Moscow State University, Bol’shaya Nikitskaya, 2, Moscow, 125009 Russia

*e-mail: nanova@mail.ru

Circumpolar variations in the size and shape of the skull in the Arctic fox, Vulpes lagopus L. 1758 was studied
based on 31 linear measurements of 326 specimens. The specimens were collected from the mainland parts
of North America and Eurasia, as well as from several islands within the native range of the Arctic fox, namely,
Greenland, Iceland, Svalbard, St. Lawrence Island, St. Matthew Island, Pribilof Islands (St. Paul Island and
St. George Island), and Commander Islands (Bering Island and Mednyi Island). A specimen from the Arctic
fox populations introduced to the Atka Island, Aleutian Islands was also included in the analysis. Morpho-
logical circumpolar variations in the skull of Arctic foxes observed in the present study were compared to the
genetic variations reported in previous studies. No significant differences were observed in cranial size and
shape between Arctic foxes from the mainland (both North American and Eurasian populations) and those
from St. Lawrence Island, St. Matthew Island, Svalbard, and Iceland. Although the Greenland foxes were
significantly smaller than the mainland ones, their cranial shape was comparable. Based on the skull shape,
the Commander Islands’ Arctic foxes were the most distinct among all populations. An unsupervised model-
based cluster analysis implemented in MCLUST showed that, based on cranial morphology, the Commander
Islands’ Arctic foxes could be differentiated from the other Arctic foxes with a high level of probability (p ≥
0.95). These distinct morphological characteristics of the Commander Islands’ Arctic foxes are congruent
with their genetic differences from the mainland Arctic foxes. The morphological distinctness of Greenland
and Pribilof Island Arctic foxes was greater than their genetic remoteness from the mainland Arctic foxes. A
taxonomic revision of the study species was performed based on the data presented. Arctic foxes from the
mainland parts of North America and Eurasia, St. Lawrence Island, St. Matthew Island, Svalbard, and Ice-
land were classified as belonging to the nominative mainland subspecies, V. l. lagopus L. 1758, while the
Greenland Arctic foxes as the small subspecies, V. l. groenlandicus Bechstein 1799. Based on the differences
in skull shape, the Pribilof Arctic foxes, V. l. pribilofensis Merriam 1903 should be divided into two subspecies,
one from the St. Paul Island and the other from the St. George Island. Based on marked morphological and
genetic differences, the Commander Islands’ Arctic foxes were reclassified as a distinct species, V. beringensis
Merriam 1902, as proposed by Ognev (1931), with two subspecies, namely, V. b. beringensis Merriam 1902
from the Bering Island and V. b. semenovi Ognev 1931 from the Mednyi Island. The specimen from the Atka
Island was attributed to the species from the Commander Islands, indicating that the Arctic fox population
on the Atka Island must have been introduced from the Commander Islands. Given the dwindling population
of Arctic foxes on the Commander Islands, this result is of great importance for the conservation of the Com-
mander Islands’ Arctic fox.

Keywords: morphometrics, island isolation, Commander Islands, Pribilof Islands, MCLUST



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


